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A kutata´s a fajok ko¨zti versenge´s mege´rte´se´re, illetve - ezen keresztu¨l - a biolo´giai
sokfe´lese´get fenntarto´ te´nyezo˝k mege´rte´se´re ira´nyult. Kora´bbi kutata´sok eredme´nyeke´nt
tudjuk, hogy ku¨lo¨nbo¨zo˝ faju´ e´lo˝le´nyek akkor tudnak hosszu´ ta´von egyu¨tte´lni ugyanazon
e´lo˝helyen, ha (a) ku¨lo¨nbo¨zo˝ ta´pla´le´kot fogyasztanak, (b) a nagyobb teru¨let ku¨lo¨nbo¨zo˝
re´szei, illetve a periodikusan va´ltozo´ ko¨rnyezet ma´s-ma´s ido˝beli szakaszai a´ltal nyu´jtott
felte´telekhez alkalmazkodnak. Az elso˝ egyu¨tte´le´si mo´d a fajok fiziolo´giai, az uto´bbiak
pedig a ko¨rnyezet te´rbeli e´s ido˝beli heterogenita´sa´n alapulnak. A ke´t jelense´g egyma´sto´l
fu¨ggetlen; koegzisztencia lehetse´ges ku¨lo¨nbo¨zo˝ forra´st fogyaszto´ fajok ko¨zt homoge´n ko¨r-
nyezetben is, e´s azonos forra´st fogyaszto´, de heteroge´n ko¨rnyezetben e´lo˝ fajok ko¨zt is.
A fajok ku¨lo¨nbo¨zo˝ forra´sige´nye egy egye´rtelmu˝ e´s viszonylag jo´l e´rtheto˝ oka a koegzisz-
tencia´nak, ez azonban nem mondhato´ el a ko¨rnyezeti heterogenita´son alapulo´ koegzisz-
tencia jelense´ge´ro˝l; nem nyilva´nvalo´, hogy a te´rbeli vagy ido˝beli heterogenita´s, hogyan
eredme´nyezheti to¨bb faj stabil egyu¨tte´le´se´t. A fo˝ ke´rde´s, hogy milyen szempontja´bo´l
kell ku¨lo¨nbo¨zniu¨k egyma´sto´l egyre´szt az e´lo˝helyfoltoknak, ma´sre´szt a ku¨lo¨nbo¨zo˝ fajoknak
ahhoz, hogy ne szor´ıtsa´k ki egyma´st egy e´lo˝helyro˝l akkor sem, ha ugyanazt a forra´st fo-
gyasztja´k. Az evolu´cio´s adapta´cio´k ira´nya´bo´l megfogalmazva pedig u´gy hangzik a ke´rde´s,
hogy mike´nt tudnak a ku¨lo¨nbo¨zo˝ fajok ko¨rnyezetu¨k ku¨lo¨nbo¨zo˝ adottsa´gu´ te´rbeli e´s ido˝beli
pontjaihoz alkalmazkodni.
Zavara´s a´ltal le´trehozott heteroge´n ko¨rnyezetben e´lo˝ popula´cio´k
modellje´nek numerikus vizsga´lata
A heteroge´n e´lo˝helyen valo´ koegzisztencia proble´ma´ja´t jo´l pe´lda´zza az u´gynevezett kom-
pet´ıcio´-koloniza´cio´s csereviszonyon alapulo´ koegzisztencia jelense´ge. Ez az egyszeru˝ el-
me´leti modell egy olyan ko¨rnyezetbo˝l indul ki, melyet ku¨lo¨nbo¨zo˝ a´llapotu´ e´lo˝helyfoltok
mozaikja alkot. A mozaikossa´got u´gynevezett loka´lis zavara´sok (pl. erdo˝tu˝z) tartja´k
fenn, amelyek ido˝nke´nt elpuszt´ıtanak egy-egy kis popula´cio´t e´s egyben elind´ıtanak egy
loka´lis szukcesszio´s folyamatot. Az e´lo˝hely te´rbeli heterogenita´sa´t ebben az esetben a
ku¨lo¨nbo¨zo˝ szukcesszio´s sta´diumu´ e´lo˝helyfoltok jelentik, mı´g az ido˝beli heterogenita´s a
helyi szukcesszio´s folyamatok okozta ko¨rnyezetva´ltoza´st jelenti. Bizony´ıtott, hogy egy
ilyen ko¨rnyezet leheto˝ve´ teszi az u´gynevezett ’kompet´ıtor’ e´s ’koloniza´lo´’ t´ıpusu´ e´lo˝le´nyek
egyu¨tte´le´se´t, ahol a ke´t strate´gia a frissen le´trejo¨tt e´s a ke´so˝bbi szukcesszio´s sta´diumu´
foltokban le´vo˝ forra´sokat tudja jobban kihaszna´lni.
A kutata´s sora´n is ennek a modellnek egy konkre´t implementa´cio´ja´bo´l indultam ki
(1. melle´klet), melyben ke´t, ku¨lo¨nbo¨zo˝ popula´cio´dinamikai parame´terekkel jellemzett
faj ko¨zti versenge´st vizsga´ltam. A kora´bbi vizsga´latokto´l ele´ro˝en a popula´cio´kat nem
csak a szu¨lete´si, hala´loza´si e´s migra´cio´s folyamatokat le´ıro´ dinamikai parame´terrel jelle-
meztem, hanem a popula´cio´k su˝ru˝se´ge´nek ke´t ku¨lo¨nbo¨zo˝ te´rbeli le´pte´ken me´rt autokor-
rela´cio´ja´nak e´rte´keivel is, amely me´rte´kek a te´rbeli minta´zat egyfajta jellemze´se´t adja´k.
A popula´cio´dinamikai parame´terek, az autokorrela´cio´kkal jellemzett te´rbeli minta´zat, e´s
a koegzisztencia jelense´ge ko¨zti o¨sszefu¨gge´st megvizsga´lva a ko¨vetkezo˝ eredme´nyeket kap-
tam:
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Eredme´nyek
A reprodukcio´s sikeresse´get kifejezo˝ popula´cio´dinamikai parame´ter megva´ltoztata´sa egyu¨tt
ja´rt mind a fajok elterjedtse´ge´nek, mind pedig a te´rbeli minta´zatot le´ıro´ e´rte´kek monoton
megva´ltoza´sa´val (2. melle´klet). A monotonita´s a minta´zat e´s a kompet´ıcio´s sikeresse´g
ko¨zti ko¨lcso¨no¨s meghata´rozottsa´gra utal. A popula´cio´dinamikai parame´terek va´ltoztata´sa
sora´n a kompetit´ıv kiza´ra´sbo´l a koegzisztencia´ba valo´ a´tmenet egybeesett a fajok ku¨lo¨n-
ku¨lo¨n, monokultura´ban me´rt te´rbeli korrela´cio´s e´rte´kei ko¨zti ku¨lo¨nbse´gek elo˝jelva´lta´sa´val.
Ez szemle´letesen azt jelentene´, hogy a ku¨lo¨nbo¨zo˝ le´pte´keken me´rt autokorrela´cio´k kifeje-
zik a szu¨lo˝to˝l ku¨lo¨nbo¨zo˝ ta´volsa´gokra eljuto´ uto´dok a´ltali szaporoda´s sikeresse´ge´t. A fajok
minta´zatbeli jellemzo˝i ko¨zti rela´cio´k megva´ltoza´sa e´s a kompet´ıcio´ kimenetele azonban a
ke´t a´tmeneti pont esete´ben csak egyikne´l esett pontosan egybe.
Heteroge´n ko¨rnyezetben e´lo˝ popula´cio´k modellje´nek analitikus
vizsga´lata
A fenti, numerikus vizsga´latok sora´n kapott eredme´nyek egye´rtelmu˝se´ge´nek hia´nya, az
ebbo˝l eredo˝ e´rtelmeze´si nehe´zse´gek, illetve az eredme´nyek szu˝k e´rve´nyesse´gi ko¨re szu¨kse´gesse´
tette egy a´ltala´nosabb, analitikus modell kidolgoza´sa´t. Az a´ltala´nosabb modellben nem
specifika´ltam sem a heteroge´n ko¨rnyezet le´trejo¨tte´nek dinamika´ja´t, sem pedig a repro-
dukcio´s ra´ta alakja´t. A fenti, numerikusan vizsga´lt modell, ezen a´ltala´nosabb modell
egy specia´lis eseteke´nt ı´rhato´ fel. A kora´bbi, te´rbelileg struktu´ra´lt popula´cio´kat le´ıro´
ma´trixmodellekhez ke´pest u´jdonsa´g volt, hogy a popula´cio´ szerkezete´t kifejezo˝ dimenzio´
nem az egyes e´lo˝helyfoltok alkotta dimenzio´, hanem a ku¨lo¨nbo¨zo˝ mo´don (pl. magro´l vagy
vegetat´ıvan) szu¨letett, s ı´gy szu¨lete´skor ku¨lo¨nbo¨zo˝ ta´volsa´gra eljuto´ uto´dok csoportjai
voltak. Az ilyete´n mo´don meghata´rozott ke´t csoport egyben ese´lyt adott arra, hogy a
koegzisztencia felte´tele´t a szinte´n ke´t elemu˝ minta´zatle´ıro´ vektorokkal fejezzem ki.
Eredme´nyek
A popula´cio´dinamika le´ıra´sa´t sikeru¨lt olyan alakra hozni, amelyben elku¨lo¨nu¨lnek egyma´sto´l
a zavara´s dinamika´ja´t, a folton belu¨li popula´cio´dinamika´t e´s az a´tlagos popula´cio´su˝ru˝se´get
kifejezo˝ tagok (3. melle´klet). Azonban ezida´ig nem sikeru¨lt a ma´trixmodellben sze´tva´lasztani
teljesen a ko¨rnyezetet e´s a fajt jellemzo˝ tagokat, mely le´pe´s elo˝felte´tele annak, hogy a kom-
petit´ıv kiza´ra´s, illetve a koegzisztencia felte´tele´t kifejezzem u´gy, hogy a ke´t faj esete´ben
ku¨lo¨n-ku¨lo¨n kisza´molt egyensu´lyi e´rte´keket behelyettes´ıtem a ketteju¨k ko¨zti versenge´st
le´ıro´ egyenletbe.
Ido˝ben periodikusan va´ltozo´ ko¨rnyezetben e´lo˝ popula´cio´k mo-
dellje´nek numerikus vizsga´lata
A fenti modellekben a te´rbeli e´s ido˝beli heterogenita´s egyido˝ben volt jelen, azonban nem
voltak egyma´sto´l fu¨ggetlenek. A versengo˝ fajok ehhez a ko¨rnyezethez elte´ro˝ te´rbeli ter-
jede´si mo´djuk miatt alkalmazkodtak ku¨lo¨nbo¨zo˝ke´ppen; ez biztos´ıtotta sza´mukra hogy
uto´djaik ku¨lo¨nbo¨zo˝ eloszla´sban keru¨ljenek elte´ro˝ szukcesszio´s a´llapotu´ e´lo˝helyekre, me-
lyek egy re´sze´ben az egyik, ma´s re´sze´ben a ma´sik faj van loka´lis kompet´ıcio´s elo˝nyben.
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Ez felvetette azt a ke´rde´st, hogy lehet-e egy puszta´n ido˝ben heteroge´n ko¨rnyezethez
ku¨lo¨nbo¨zo˝ke´ppen alkalmazkodni a fajoknak valamife´le ku¨lo¨nbo¨zo˝ ido˝beli terjede´s re´ve´n.
Terme´szetesen a szo´ szoros e´rtelme´ben nem, azonban ha egy faj metabolikus ra´ta´ja a
ko¨rnyezet va´ltoza´sa´val o¨sszhangban, periodikusan va´ltozik, akkor ez biztos´ıthatja, hogy
fiziolo´giai illetve popula´cio´dinamikai szempontbo´l elte´ro˝ su´llyal tapasztalja meg a va´ltozo´
ko¨rnyezet ku¨lo¨nbo¨zo˝ perio´dusai a´ltal nyu´jtott ko¨rnyezeti felte´teleket. Ha mindez ta´rsul
azzal, hogy a ku¨lo¨nbo¨zo˝ fajok ma´s-ma´s ko¨rnyezetben hasznos´ıtja´k leghate´konyabban a
ta´panyagokat, akkor a ke´t faj egyu¨tte´lhet. Ezt az elke´pzele´st elleno˝riztem egy egyszeru˝,
Lotka-Volterra modellbo˝l kiindulo´ differencia´legyenlet rendszer numerikus vizsga´lata´val,
melybe bee´p´ıtettem a fenti felteve´seket (4. melle´klet). Az eredme´nyek (5. melle´klet)
ala´ta´masztotta´k az elke´pzele´st, de a robusztus a´ll´ıta´sok levona´sa´hoz, a fenti struktu´ra´lt
popula´cio´s modellhez hasonlo´ modell le´ıra´sa´ra, valamint annak analitikus elemze´se´re lesz
szu¨kse´g.
A projekt eredme´nyeinek ko¨zle´se´t az elko¨vetkezo˝ ke´t e´ven belu¨l tervezem, eze´rt tisz-
telettel szeretne´m ke´rni, hogy a jelente´sben foglaltak alapja´n szu¨letett mino˝s´ıte´st az
OTKA kiege´sz´ıto˝ elja´ra´sban ke´so˝bb mo´dos´ıtsa, figyelembe ve´ve az ido˝ko¨zben megjelent
ko¨zleme´nyeket.
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1. Melle´klet - Zavara´s a´ltal le´trehozott heteroge´n ko¨rnye-
zetben e´lo˝ popula´cio´k modellje
A modell egy matapopula´cio´t ı´r le, melyben az e´lo˝helyet N darab e´lo˝helyfolt alkotja. A
foltokon belu¨li popula´cio´dinamika´t az ala´bbi differencia´legyenlet ı´rja le:
dpAi (t)
dt
= pAi (t)
(
1− (pAi + p
B
i )/K
A
)
+ CApA
dpBi (t)
dt
= pBi (t)
(
1− (pAi + p
B
i )/K
B
)
+ CBpB,
ahol pAi , p
B
i jelo¨lik a fajok folton belu¨li egyedsu˝ru˝se´ge´t, C
A e´s CB a fajra jellemzo˝ kolo-
niza´cio´s ke´pesse´gek, KA e´s KB pedig a loka´lis forra´skompet´ıcio´s ke´pesse´get fejezik ki.
A modellt a zavara´si dinamika teszi teljesse´: minden e´lo˝helyfolt µ ra´ta´val va´lik za-
vara´s a´ldozata´va´, ekkor a benne le´vo˝ popula´cio´k me´rete nulla´va´ va´ltozik. Mivel µ e´rte´ke
a´llando´, a teljes e´lo˝helyen belu¨l, a ku¨lo¨nbo¨zo˝ e´letkoru´ (a legutolso´ zavara´s o´ta eltelt ido˝vel
me´rve) foltok gyakorisa´ga´nak eloszla´sa exponencia´lis eloszla´st ko¨vet.
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2. Melle´klet - Zavara´s a´ltal le´trehozott heteroge´n ko¨rnye-
zetben e´lo˝ popula´cio´k modellje
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Az egyes fajok egyensu´lyi egyedsu˝ru˝se´gei e´s az egyu¨ttes elo˝fordula´suk sora´n kialakulo´
egyensu´lyi egyedsu˝ru˝se´gek va´ltoza´sa egy popula´cio´dinamikai parame´ter va´ltoza´sa´nak fu¨gg-
ve´nye´ben. Ke´k, illetve piros sz´ın jelo¨li sz´ın az ’A’ e´s ’B’ fajra vonatkozo´ e´rte´keket.
A kito¨lto¨tt szimbo´lumok az a´tlagos egyedsu˝ru˝se´get, a nem kito¨lto¨ttek pedig az egye-
dek a´ltal, a foltokon belu¨l tapasztalt a´tlagos egyedsu˝ru˝se´get jelo¨lik. A ko¨ro¨k az ’A’ e´s
’B’ fajok ku¨lo¨n-ku¨lo¨n me´rt egyensu´lyi e´rte´keit, az x-ek pedig a ketto˝ju¨k ko¨zti versenge´s
eredme´nyeke´nt kialakulo´ egyensu´lyi e´rte´keket jelo¨lik.
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3. Melle´klet - Heteroge´n ko¨rnyezetben e´lo˝ popula´cio´k
analitikus modellje
A modellt az ala´bbi differencia´legyenlet ı´rja le:
dp
dt
= Up
ahol p =
(
p¯0
p¯1
)
egy ke´telemu˝ vektor, melynek elemei a ku¨lo¨nbo¨zo˝ szu¨lete´skori terjede´s-
eloszla´ssal rendelkezo˝ egyedek su˝ru˝se´gei, U = [uij]2x2 =
(
u00 u01
u10 u11
)
pedig az a´tlagos
szaporoda´si ra´ta´k ma´trixa, csoportokra felbontva. Az egyes szaporoda´si ra´ta´k a ko¨vetkezo˝
mo´don fejezheto˝k ki:
uij =
∫
Pra (τ)pj (τ) /p¯j ri (p(τ)) dτ =
∫
Pra
(
(p−1(ρ)
)
pj
(
p−1(ρ)
)
/p¯j ri(ρ) dρ,
ahol Pra(τ) a τ ”e´letkoru´” foltok gyakorisa´ga, p(τ) pedig a τ e´letkoro´ foltokban le´vo˝
egyedsu˝ru˝se´g. A ku¨lo¨nbo¨zo˝ ko¨rnyezetu˝ helyek eloszla´sa´t a´ltala´nosabban, a folte´letkorto´l
fu¨ggetlenu¨l az egyedsu˝ru˝se´g fu¨ggve´nyeke´nt lehet kifejezni; Pra(ρ) a ρ egyedsu˝ru˝se´ggel ren-
delkezo˝ foltok gyakorisa´ga, p0(ρ) e´s p1(ρ) pedig a ρ egyedsu˝ru˝se´gi foltokban a ku¨lo¨nbo¨zo˝
terjede´si eloszla´su´ uto´dke´nt le´trejo¨tt egyedek su˝ru˝se´ge. r0(ρ) e´s r1(ρ) pedig a ku¨lo¨nbo¨zo˝
terjede´su˝ uto´dok le´trehoza´sa´nak egyedsu˝ru˝se´g-fu¨ggo˝ sebesse´ge´t jelentik.
Ne´mi rendeze´s uta´n az egyensu´lyi tulajdonsa´gokat meghata´rozo´ U ma´trix a ko¨vetkezo˝
forma´ra hozhato´:
U = [uij]2x2 =
(
u00 u01
u10 u11
)
=
(
Pra(ρ) 0
0 Pra(ρ)
) (
p0(ρ)
p1(ρ)
) (
r0(ρ) r1(ρ)
)(1/p¯0 0
0 1/p¯1
)
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4. Melle´klet - Ido˝ben periodikusan va´ltozo´ ko¨rnyezet-
ben e´lo˝ popula´cio´k modellje
A modellt az ala´bbi differencia´legyenlet ı´rja le:
dpA(t)
dt
= pA(t)
(
rA0 (t) − aAApA(t) − aABpB(t)
)
dpB(t)
dt
= pB(t)
(
rB0(t) − aBApA(t) − aBBpB(t)
)
,
ahol pA e´s pB jelo¨li a ke´t versengo˝ popula´cio´ egyedsu˝ru˝se´ge´t, r
A
0 e´s r
B
0 a maxima´lis
no¨vekede´si ra´ta´kat, az aXY e´rte´kek pedig a popula´cio´k kompet´ıcio´s koefficiensei. A
potencia´lis no¨vekede´si ra´ta e´s a kompet´ıcio´s koefficiensek az ala´bbi mo´don fu¨ggenek a
forra´sfelhaszna´la´sa´t kifejezo˝ eA e´s eB e´s a fajok metabolikus ra´ta´ja´t jelento˝ mA e´s mB
e´rte´kekto˝l.
rA0 (t) = mA(t)eA(t)
rB0(t) = mB(t)eB(t)
aXY = eX(t)mX(t)mY(t)
Defin´ıcio´ szerint a ko¨rnyezet, e´s azzal egyu¨tt az eA, eB, mA e´s mB e´rte´kek is periodi-
kusan va´ltoznak.
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5. Melle´klet - Ido˝ben periodikusan va´ltozo´ ko¨rnyezet-
ben e´lo˝ popula´cio´k modellje
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(c)
Ke´t faj egyedsu˝ru˝se´ge´nek ido˝beli va´ltoza´sa periodikusan va´ltozo´ ko¨rnyezetben. (a) A
ke´tfe´le ko¨rnyezet periodikus va´ltoza´sa a ke´t fajt (’A’-piros, ’B’-ke´k) elte´ro˝ mo´don e´rinti;
egyiku¨k fora´sfelhaszna´la´si ke´pesse´ge egyik, ma´sikuke´ a ma´sik ko¨rnyezetben jobb. Az ’A’
faj a´tlagosan sikeresebb ebbo˝l a szempontbo´l. (b) A ke´t faj metabolikus aktivita´sa szinte´n
o¨sszefu¨gg a ko¨rnyezettel, metabolikus aktivita´suk a sza´mukra elo˝nyo¨sebb ko¨rnyezetben
nagyobb. (c) A metabolikus aktivita´sok elte´ro˝ ido˝beli minta´zata leheto˝ve´ teszi, hogy
mindke´t faj la´tszo´lagosan gyakrabban tapasztalja meg a sza´ma´ra elo˝nyo¨s ko¨rnyezetet.
I´gy saja´t fajta´rsaikkal szembeni kompet´ıcio´s hata´suk la´tszo´lagosan nagyobb lesz, mint a
ma´sik fajjal szemben, mely biztos´ıtja koegzisztencia´jukat.
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